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Midges (Chironomidae, Diptera) are dominant amphibiotic insects in zoobenthos of the large saline 
Lake Shira located in the arid landscape of South Siberia. During two vegetation seasons we measured 
the dynamics of chironomid emergence from littoral parts of four stations in the lake. During one of 
the vegetation seasons we also measured chironomid emergence from profundal parts (depth of 6 m) of 
the same stations using original floating traps. Both seasonal dynamics and daily means of emergence 
values significantly varied among the studied stations and depths and were related to the bottom 
sediment type. The annual export of wet biomass (calculated as the sum of daily values for a vegetation 
season) was equal to 0.61 g per square meter of water surface and included proportional contributions 
of the areas with various bottom sediment types. Based on the values of benthic secondary production, 
we estimated additional annual export of chironomid biomass from the profundal part of the lake of 
approximately 1 g of wet weight · m−2. Besides, the total export of polyunsaturated fatty acids (PUFA) 
calculated using the previous data on PUFA content in the studied chironomid taxa (~ 2 mg · m−2 year−1) 
appeared to be one of the lowest when compared to estimations for chironomids and some other 
amphibiotic taxa from similar steppe landscapes.
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Вылет хирономид (Chironomidae, Diptera) из соленого озера  
как источник органического углерода  
и незаменимых биохимических веществ  
для аридных экосистем юга Сибири
Е.В. Борисоваa, А.П. Толомеевб, 
А.В. Дроботовб, Н.Н. Сущика,б
аСибирский федеральный университет 
Россия, 660041, Красноярск, пр. Свободный, 79 
бИнститут биофизики СО РАН 
ФИЦ «Красноярский научный центр СО РАН» 
Россия, 660036, Красноярск, Академгородок, 50/50
Комары–звонцы (сем. Chironomidae, Diptera) являются доминирующими амфибионтными 
насекомыми в составе зообентоса крупного соленого оз. Шира, расположенного в степном 
аридном ландшафте Южной Сибири. В течение двух вегетационных сезонов измеряли динамику 
и интенсивность вылета имаго хирономид на литорали четырех станций данного водоема. 
В течение одного вегетационного сезона дополнительно измеряли интенсивность вылета 
хирономид с глубоководных (6 метров) участков тех же станций с помощью имагоуловителя 
плавающей оригинальной конструкции. Сезонная динамика и среднесуточная интенсивность 
вылета значительно варьировали между станциями и глубинами, в зависимости от типа 
грунтов. Величина годового вылета имаго (суммы за вегетационный сезон) составила 0.61 г 
сырой массы · м−2 акватории озера, пригодной к выплоду хирономид, с учетом вкладов площади 
грунтов всех типов. Сравнение с величинами вторичной продукции бентоса позволило учесть 
дополнительный экспорт биомассы за счет вылета хирономид с глубоководных участков 
озера, который составил около 1 г сырой массы · м−2 год−1. Вместе с тем, итоговый экспорт 
незаменимых полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК), рассчитанный с применением данных 
о количественном содержании ПНЖК в биомассе изученных таксонов (~ 2 мг · м−2 год−1), был 
одним из самых низких по сравнению с измерениями для хирономид и иных групп амфибионтных 
насекомых, вылетающих из водоемов подобных степных ландшафтов.
Ключевые слова: амфибионтные насекомые, Chironomidae, вылет, соленое озеро, аридный 
ландшафт.
Введение
Согласно современным экологическим 
представлениям перенос органических ве-
ществ и биогенных элементов через границу 
вода/суша является важнейшим процессом 
взаимодействия между водными и наземны-
ми экосистемами в различных ландшафтах 
и биомах (Richardson et al., 2010; Schindler, 
Smits, 2017). Дополнительные источники 
вещества и энергии, произведенные во вну-
тренних водах, особенно важны в наземных 
малопродуктивных ландшафтах, например в 
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аридных системах пустынь и степей (Gratton, 
Vander Zanden, 2009; Millan et al., 2011).
Все потоки органического углерода из 
воды на сушу возникают в результате дея-
тельности биоты; при этом ключевой из та-
ких потоков обусловлен вылетом амфибионт-
ных насекомых (Baxter et al., 2005; Ballinger, 
Lake, 2006; Gratton, Vander Zanden, 2009). 
Даже в сравнительно продуктивных степных 
и лесных экосистемах продукция, выносимая 
на сушу амфибионтными насекомыми, мо-
жет играть значительную роль для наземных 
консументов. Например, в прериях суточная 
биомасса вылетающих из ручьев насекомых 
может в три раза превышать продукцию на-
земных членистоногих (Gray, 1989), а доля 
биомассы амфибионтных насекомых из ручьев 
составляет более 25 % годового рациона лес-
ной орнитофауны (Nakano, Murakami, 2001). 
Отмечено, что в прибрежной полосе зачастую 
питаются такие наземные консументы, как 
пауки и насекомые (Nakano, Murakami, 2001; 
Sabo, Power, 2002; Reimer et al., 2010; Stenroth 
et al., 2015).
Продукция водных экосистем важна для 
наземных консументов не только с количе-
ственной, но и с качественной точки зрения. 
Известно, что в водных экосистемах отдель-
ные таксоны микроводорослей эффективно 
синтезируют длинноцепочечные полинена-
сыщенные жирные кислоты (ПНЖК) семей-
ства омега-3, а именно эйкозапентаеновую 
кислоту (ЭПК, 20:5n-3) и докозагексаеновую 
кислоту (ДГК, 22:6n-3), далее мигрирующие 
по трофическим сетям. Эти вещества при-
сутствуют и у подавляющего большинства 
всеядных водных и наземных животных, по-
скольку входят в состав клеточных мембран 
и регулируют важнейшие физиологические 
процессы, являясь предшественниками ме-
диаторных соединений (Lands, 2009; Arts, 
Kohler, 2009). Продуценты суши (высшие и 
низшие растения, грибы), а также сами все-
ядные животные, обитающие на суше, не 
способны синтезировать омега-3 ПНЖК в 
количествах, необходимых для обеспечения 
физиологических потребностей последних. 
Поэтому водная продукция, в том числе био-
масса вылетающих амфибионтных насеко-
мых, служит основным источником посту-
пления ЭПК и ДГК в организмы всеядных 
и хищных обитателей наземных экосистем 
(Gladyshev et al., 2009, 2013; Hixson et al., 
2015).
Таким образом, наряду с потоком обще-
го органического углерода амфибионтные 
насекомые, включенные на личиночных 
стадиях в водные трофические сети, выно-
сят на сушу незаменимые ПНЖК. Выпол-
ненная ранее глобальная оценка показала, 
что вылет имаго амфибионтных насекомых 
из внутренних водоемов на сушу является 
одним из основных потоков экспорта этих 
незаменимых веществ из воды на сушу 
(Gladyshev et al., 2009). Очевидно, что гло-
бальное исследование не учитывало суще-
ственной вариабельности потоков органиче-
ских веществ на сушу разных ландшафтов 
(биомов), и должно дополняться и прове-
ряться исследованиями отдельных специ-
фичных экосистем.
Центральная и Южная Сибирь отлича-
ются богатством ландшафтов. Значительную 
площадь данного региона занимают субборе-
альные континентальные межгорные и пред-
горные равнины, среди которых на юге рас-
пространены типично-степные ландшафты 
(Ландшафтная карта СССР, 1980), характери-
зующиеся сравнительно низкой увлажненно-
стью и высокой инсоляцией. Такие физико-
географические условия способствуют 
формированию значительного числа бессточ-
ных озер и рек, имеющих повышенный уро-
вень минерализации. Данный тип экосистем 
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имеет достаточно широкое географическое 
распространение на большинстве континен-
тов (Williams, 1998; Valero-Garces et al., 2000; 
Marengo et al., 2009; Jeppesen et al., 2015). Од-
нако если в литературе имеются количествен-
ные оценки экспорта веществ из пресных 
водоемов степного ландшафта (Gladyshev et 
al., 2011), то потоки органического вещества 
и ПНЖК из соленых водоемов ранее не ис-
следовались. Тем не менее, мы предполагаем, 
что именно такие типы водоемов оказывают 
наибольшее влияние на окружающие назем-
ные системы аридных ландшафтов. Состав 
солей и уровень минерализации, как правило, 
специфичен, что приводит к редуцированию 
трофической сети и уменьшению количества 
видов гидробионтов, способных выживать 
во внутренних соленых водоемах (Cognetti, 
Maltagliati, 2000; Herbst, 2001). В зообентосе 
присутствует относительно малое число ви-
дов амфибионтных насекомых, обеспечиваю-
щих при этом высокий уровень биомассы и 
продукции благодаря отсутствию пищевой 
конкуренции и прямых хищников (например, 
Толомеев и др., 2018). Следовательно, вылет 
насекомых из таких водоемов может обеспе-
чивать высокий уровень поступления органи-
ческого углерода и сопутствующих ПНЖК в 
наземную часть аридных ландшафтов (Millan 
et al., 2011).
Таким образом, целью данной работы 
было определение экспорта биомассы и неза-
менимых ЭПК и ДГК на сушу за счет вылета 
амфибионтных насекомых, а именно комаров-
звонцов сем. Chironomidae, из соленого озера 
Шира, расположенного в степном ландшафте 
юга Сибири (Хакасия).
Район работ, материалы и методы
Район исследований
Озеро Шира является солоноватым меро-
миктическим водоемом с площадью водного 
зеркала около 36 км2, максимальной глубиной 
до 24 м и средними глубинами 10-12 м. Ми-
нерализация колеблется в пределах 14-18 г/л, 
состав воды: сульфатно-хлоридно-натриево-
магниевый (Degermendzhy et al., 2010). В без-
ледный период (май-ноябрь) наблюдается 
ярко выраженная температурная стратифика-
ция водной толщи. Характеристики водоема 
и прилегающих наземных экосистем подроб-
но описаны в предыдущих работах (Природ-
ный комплекс…, 2011; Толомеев и др., 2018; 
Rogozin et al., 2017).
В соответствии с различными типами 
берегов и грунтов в пределах акватории озе-
ра было выделено 4 станции (рис. 1). Грун-
ты на литорали (глубина 1 м) и профунда-
ли (глубина 6 м) станции 1 сформированы 
глинисто-иловыми отложениями; литораль 
и профундаль станции 2 составлены песча-
ными грунтами, грунты мелководья и глубо-
ководья станции 3 образованы черными ила-
ми, а на литорали также дерниной, литораль 
станции 4 состоит из дернины, а глубоковод-
ная ее часть – из каменисто-обломочных по-
род и глины (рис. 1). В июне 2017 г. провели 
картирование грунтов озера, в результате 
чего уточнили границы распространения 
четырех основных типов: глинистые илы, 
песок, каменисто-обломочные породы, дер-
нина (рис. 1). Картирование выполняли пу-
тем изымания и визуального осмотра проб 
грунта каждые 300-500 метров по всему пе-
риметру озера на глубине 6 метров, а также 
в отдельных участках на глубине 2-3 метра с 
привязкой к географическим координатам с 
помощью GPS.
Площадь, занимаемая каждым типом 
грунтов, пригодная для выплода хирономид 
(т.е. до глубины 7.5 м), была затем рассчитана 
с помощью программы ImageJ 1.46 на осно-
ве спутникового изображения озера (Google 
Earth, https://www.google.ru/maps).
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Сбор проб
Оценку выплода хирономид проводили 
путем сбора имаго в конусообразные сетчатые 
ловушки различных конструкций. В 2016 г. 
использовали полупогруженные ловушки 
(Rosenberg et al., 1980; Borisova et al., 2016) 
с модифицированным съемным сборником-
накопителем для выплодившихся имаго. 
Нижняя часть конуса ловушки была погру-
жена в воду и удерживалась над дном с по-
мощью эластичных строп, растянутых тремя 
грузами. Верхняя часть конуса находилась на 
поверхности благодаря кольцеобразному по-
плавку, к которому сверху крепился сборник-
накопитель. Площадь подводного конуса 
ловушки составляла 0.28 м2, высота – 0.5 м. 
Однако такие ловушки можно было использо-
вать только на мелководье, и их конструкция 
весьма неустойчива в условиях сильных вол-
нений, регулярно происходящих на крупной 
акватории в степной зоне. Поэтому в 2017 г. 
были разработаны и использованы плаваю-
щие ловушки оригинальной конструкции 
(рис. 2).
Конус такой ловушки (площадь – 0.64 м2, 
высота – 0.6 м) изготавливали из жесткого пла-
стика и внутренней мягкой сетки с окнами-
прорезями для ручных манипуляций по 
установке и снятиию сборника-накопителя 
(рис. 2). Каркас крепили на обруч-поплавок, 
удерживаемый на поверхности воды с помо-






















Рис. 1. Схема озера Шира со станциями установки ловушек. Места установки полупогруженных (только 
1 м) и плавающих (1, 3, 6, 9 м) ловушек обозначены кружками. Окрашенная часть акватории – площадь, 
пригодная к выплоду хирономид. Цветной заливкой обозначены участки этой акватории с донными 
грунтами разных типов, границы которых были уточнены при картировании дна
Fig. 1. Map-scheme of Lake Shira with the stations where insect traps were set. The locations of submerged 
(station depth of 1 m) and floating (station depths of 1, 3, 6 and 9 m) traps are marked with circles. The coloured 
parts correspond to areas of the lake suitable for chironomid larvae habitats. Each color corresponds to a specific 
sediment type outlined according to our mapping of the bottom
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димой длины и груза. В верхней части конуса 
находился съемный сборник-накопитель для 
выплодившихся имаго. Новая конструкция 
имела несколько преимуществ по сравнению 
с ранее используемыми полупогруженными 
ловушками. Прежде всего, плавающие ло-
вушки могли быть использованы на глубоко-
водных участках озера. Во-вторых, конструк-
ция не имела подводной части, что позволяло 
избежать привлечения к ней особей бокопла-
вов Gammarus lacustris, обладающих разви-
тым тигмотактическим поведением (Starry et 
al., 1998). Известно, что бокоплавы способны 
сосредотачиваться в большом количестве под 
конусами полупогруженных ловушек, сни-
жая тем самым вероятность благополучной 
миграции куколок хирономид к собирающей 
емкости и последующего превращения в има-
го.
В 2016 г. было установлено по три полу-
погруженных ловушки на литорали (глубина 
до 1 м) четырех станций (рис. 1). Учеты вы-
плода имаго хирономид проводили с первой 
декады июня до второй декады августа за не-
сколько периодов длительностью по 5-14 дней. 
В 2017 г. использовали плавающие ловушки, 
и на литорали четырех станций было также 
установлено по три их экземпляра. Кроме 
того, было размещено по три плавающих ло-
вушки над 6-метровыми глубинами станций 
1 и 3, и по три ловушки над 3- и 9-метровыми 
глубинами станции 3 (рис. 1). Учеты выплода 
имаго хирономид в 2017 г. проводили со вто-
рой декады мая по вторую декаду сентября в 
несколько этапов длительностью по 5-14 дней. 
Общее время постановки ловушек составило 
48 и 78 дней в 2016 и 2017 гг., соответственно.
Окрылившихся имаго из ловушек изыма-
ли раз в двое суток. При отборе проб съемный 
сборник заменяли на новый, а изъятие осо-
бей хирономид производили в лабораторных 
условиях. Рассчитывали средние значения 
количества вылетевших имаго для ловушек, 
установленных на данной станции, на данной 
глубине.
Собранных особей сортировали по не-
скольким морфологически близким группам 
(видам либо родам), учитывающим размер, 
пол и визуально различимые таксономиче-



















Рис. 2. Плавающая ловушка оригинальной конструкции: схема (А); экземпляр, экспонированный на 
глубине 1 м, оз. Шира (Б)
Fig. 2. The floating trap: diagram (A); trap exposed at Lake Shira site of 1 m depth (Б)
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Взвешивание проводили на аналитических 
весах HR-150AZ (A&D, Корея) с дискретно-
стью определения массы до 0.1 мг. Получен-
ные средние значения сырой массы особи 
для каждой морфологической группы затем 
использовали для расчета вклада группы в 
общую биомассу в пробе. Всех особей кон-
сервировали в 80 % этаноле для установления 
видовой принадлежности. Кроме того, опре-
деляли влажность отдельно собранных на по-
бережье проб имаго доминирующих таксонов 
для пересчета биохимических показателей на 
единицу сухой массы.
Видовую принадлежность массовых ви-
дов комаров-звонцов устанавливали по пре-
паратам гениталий самцов (Определитель 
насекомых Дальнего Востока России, 1999; 
Langton, Pinder, 2007; Contreras-Lichtenberg, 
1999). Таксономическое определение уточня-
ли у сотрудников лаборатории пресноводной 
гидробиологии ФНЦ Биоразнообразия ДВО 
РАН Е.А. Макарченко и О.В. Орел.
Расчеты суточного и годового вылета на 
единицу площади акватории
Для каждой даты учетов на основании 
биомассы хирономид, попавшихся в ловушки, 
были рассчитаны суточные значения вылета 
(г·м−2·сут−1). Среднесуточный вылет с едини-
цы водной площади, пригодной для выплода, 
был рассчитан как среднеарифметическое 
значение измерений за все даты в период про-
ведения учетов двух (или одного) вегетацион-
ных сезонов на данной станции и глубине.
При расчетах годового вылета насеко-
мых принимались во внимание следующие 
факторы: а) межсезонное и внутрисезонное 
варьирование интенсивности вылета; б) на-
личие одного или двух пиков вылета; в) сдвиг 
начала и длительности вылета в зависимости 
от погодных условий (Lundstrom et al., 2010). 
В экосистемах умеренного климата ключе-
вым фактором, определяющим начало мас-
сового выплода амфибионтных насекомых, 
является сезонный подъем температуры воды 
(Fureder et al., 2005), в значительной степени 
связанный с подъемом температуры воздуха 
(Livingstone, Lotter, 1998).
В связи с неполнотой имевшихся рядов 
температуры воды, мы использовали данные 
температуры воздуха как прокси-показатель 
динамики температуры воды. Среднесуточ-
ные измерения температуры воздуха были 
получены с помощью погодной станции 
Vantage Pro 2 6152CEU (Davis Instruments, 
США), установленной на территории научно-
го стационара ИБФ СО РАН в непосредствен-
ной близости от озера, а также предоставлены 
отделом Росгидрометеослужбы для стацио-
нарного поста наблюдений, расположенного 
в 10 км от озера. Для определения сезонной 
динамики вылета хирономид с учетом изме-
рений разных вегетационных сезонов была 
использована модель, где в качестве пока-
зателя времени вегетационного сезона при-
менили сумму положительных температур 
воздуха от начала сезона (см. Borisova et al., 
2016). Для расчетов использованы ряды тем-
ператур воздуха, в которых суммировали по-
ложительные значения. Таким образом, для 
каждой даты учетов вылета хирономид было 
получено соответствующее значение суммы 
положительных температур.
По наблюдениям в 2016-2017 гг. вылет 
хирономид происходил в интервале от 400 до 
2200 °С суммарных положительных темпе-
ратур, его длительность составила 112 суток. 
Этот период приняли в расчетах как продол-
жительность выплода хирономид в течение 
года. Значения суточного вылета разных дат и 
годов ранжировали по показателям темпера-
тур отдельно для каждой станции и глубины. 
В итоге, для каждой из них был получен мо-
дельный сезонный ряд интенсивности вылета 
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хирономид разных таксономических групп в 
зависимости от суммы положительных тем-
ператур на данные сутки. Для дат, соответ-
ствующих показателям суммы температур, 
когда учеты не проводились, величины вы-
лета были рассчитаны как средние близлежа-
щих значений.
Для каждой станции и глубины рассчи-
тали годовой вылет (г сырой массы · м−2 ак-
ватории) как сумму всех значений суточного 
вылета за модельный период (112 суток). Го-
довой вынос биомассы за счет вылета хироно-
мид был рассчитан как произведение вылета с 
какого-либо типа грунта на площадь данного 
типа, затем вылет хирономид с разных грун-
тов суммировался. Далее суммарный годовой 
вынос биомассы был разделен на суммарную 
площадь грунтов, пригодных к выплоду хиро-
номид, и тем самым получен средневзвешен-
ный вылет за год с единицы площади аквато-
рии с учетом доли разных биотопов (грунтов) 
в общей площади водоема.
Годовой поток ПНЖК с единицы пло-
щади акватории (мг · м−2 акватории) был рас-
считан как произведение средневзвешенного 
вылета с единицы площади акватории и сред-
него содержания суммы ЭПК и ДГК в био-
массе имаго (мг · г−1 сырой массы). Последние 
величины были взяты из работы (Makhutova 
et al., 2017) отдельно для р. Glyptotendipes как 
наиболее часто встречающегося в пробах из 
ловушек таксона. Влажность биомассы има-
го определяли в лаборатории высушиванием 
проб до постоянного веса при 75 °С.
Результаты
В 2017 г. с помощью картирования дон-
ных отложений были уточнены границы 
участков, занятые донными грунтами раз-
ных типов (рис. 1). Общая площадь аквато-
рии озера, пригодная к выплоду хирономид, 
составила 11291783 м2. Значительную часть 
этой площади (64 %) занимали заиленные 
грунты – 7266865 м2 (рис. 1). Площади участ-
ков с песчаными, каменистыми и дернисты-
ми грунтами были равны 1476969, 1691378 и 
857562 м2 соответственно.
За весь период исследований 2016-
2017 гг., в ловушках обнаружены пред-
ставители 17 видов хирономид из 9 ро-
дов: Chironomus (C. setivalva (Shilova, 
1957), C. pallidivittatus (Malloch, 1915) и 
др.), Cladopelma viridulum (Linnaeus, 1767), 
Cricotopus (C. sylvestris (Fabricius, 1794) и др.), 
Cryptochironomus psittacinus (Meigen, 1830), 
Glyptotendipes (G. salinus (Michailova, 1987) 
и др.), Polypedilum (P. bicrenatum Kieffer, 1921 
и др.), Procladius ferrugineus (Kieffer, 1918), 
Prodiamesa olivacea (Meigen 1818), Tanytarsus 
verralli Goetghebuer, 1929. Основной вклад 
в суммарный вылет учитываемый с помо-
щью ловушек, давали представители родов 
Glyptotendipes и Polypedilum (табл. 1). Виды р. 
Chironomus составили заметную часть выле-
та (~ 20 % биомассы) лишь на станции 1 с глу-
бины 6 метров. Виды р. Glyptotendipes состав-
ляли более половины биомассы вылетающих 
имаго в среднем по акватории и на большин-
стве точек наблюдений. Исключением была 
станция 1, где и на мелководье, и на глубине 
Glyptotendipes, Polypedilum и прочие таксоны 
обеспечивали равноценную часть вылета хи-
рономид (~ 30 % биомассы) (табл. 1). Макси-
мальные значения суточного вылета имаго, 
усредненного по рядам наблюдений двух ве-
гетационных сезонов, соответствовали мел-
ководью станции 3 (дерн, илы) и станции 4 
(камень) (табл. 1). Данные о вылете с глубины 
9 метров на станции 3 приведены не были в 
связи с их недостаточностью: попадания има-
го в ловушки были единичными.
Сезонная динамика вылета имаго хиро-
номид на мелководье заметно варьировала 
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тов (рис. 3), но на всех участках наблюдался 
раннелетний локальный максимум вылета 
в интервале 550-850 °С суммарных поло-
жительных температур. Второй (среднелет-
ний) пик вылета был характерен для всех 
станций, за исключением станции 4 с каме-
нистым грунтом (рис. 3). Этот пик достигал 
максимального значения из всех наблюдений 
(140 мг·м−2·сут.−1) на станции 3 с дерново-
илистым грунтом. Основной вклад в оба се-
зонных пика принадлежал представителям р. 




























































июнь            июль            август 
Рис. 3. Вылет имаго хирономид (г сырой массы·м−2·сут−1) на станциях оз. Шира (только глубины 1 м), в 
зависимости от суммы накопленных положительных температур на сутки наблюдений, 2016-2017 гг.
Fig. 3. Emergence of chironomid adults (g wet weight · m−2· day−1) from the stations in Lake Shira (1 m depths 
only) versus cumulative sum of daily temperatures above 0 °C, 2016-2017
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второй пик вылета на станции 1 (рис. 3), со-
ответствовавший интервалу суммы положи-
тельных температур 1500-1600 °С, определял-
ся в основном вылетом видов р. Polypedilum.
На станциях с более пологим дном и 
подходящими ветровыми условиями (1 и 3) 
в 2017 г. была исследована сезонная дина-
мика вылета хирономид на разных глубинах 
(рис. 4). На станции 1 (дерн, илистые грунты) 
сезонная динамика вылета с разных глубин 
была весьма сходной, при этом максимальная 
суточная величина вылета наблюдалась с по-
верхности над глубиной 6 метров в третьей 
декаде июля (рис. 4). На станции 3 вылет с 
разных глубин имел пики в разное время ве-
гетационного сезона: на мелководье макси-
мальные значения вылета наблюдались в кон-
це мая и в раннелетний период; пик вылета с 
глубины 3 метра пришелся на середину июня; 
а с наибольших глубин (6 м) интенсивный вы-
лет имел место лишь в конце июня и июля. 
Следует отметить, что летние максимумы 
с глубин 3 и 6 метров были обусловлены, 
прежде всего, вылетом комаров-звонцов р. 
Glyptotendipes и в меньшей или сопоставимой 
степени вылетом прочих видов (табл. 1).
Для разных участков озера были по-
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ст.1 
ст.3 
г · м-2 
глубина 1 м 
глубина 3 м 
глубина 6 м 
Рис. 4. Сезонная динамика суточного вылета имаго хирономид (г сырой массы·м−2·сут−1) на двух станциях 
оз. Шира на разных глубинах 1, 3 и 6 метров, май-сентябрь 2017 г.
Fig. 4. Seasonal dynamics of daily chironomid emergence (g wet weight · m−2· day−1) from two stations in Lake 
Shira at 1, 3 and 6 m depths, May-September, 2017
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(табл. 2), рассчитанные по модельному ряду 
суточного вылета относительно суммы на-
копленных положительных температур за 
сезон. Минимальное значение годового вы-
лета хирономид, а также минимальный вы-
нос биомассы с соответствующей площади 
наблюдались для участка распространения 
песчаного грунта (табл. 2). Максимальная ве-
личина годового вылета была характерна для 
дернистого грунта литорали, занимавшего 
весьма малую долю площади. На наиболее 
распространенных в озере илистых и камени-
стых грунтах наблюдались промежуточные 
значения годового вылета (табл. 2). Средняя 
величина годового вылета по акватории, рас-
считанная с учетом количественного вклада 
разных типов грунтов в общую площадь во-
доема, составила 0.61 г сырой массы · м−2, а с 
учетом измеренной влажности особей доми-
нирующего вида хирономид – 71.5 %, около 
0.2 г сухой массы · м−2. В табл. 2 также приве-
дена рассчитанная величина потока ПНЖК, 
выносимого с вылетом хирономид с единицы 
площади оз. Шира.
Обсуждение
Для сравнения полученной годовой ве-
личины найденные литературные данные о 
вылете хирономид были представлены с уче-
том принадлежности водоемов и водотоков к 
различным биомам (табл. 3), классификация 
и принятые границы которых приведены в 
работе (Olson et al., 2001). Следует отметить, 
что в большинстве литературных источников 
данные о количественном вылете амфибионт-
ных насекомых с единицы площади аквато-
рии приводятся в единицах сухой массы.
Очевидно, что суммарный годовой вылет 
амфибионтных насекомых определяется как 
средней величиной интенсивности суточного 
вылета, так и длительностью вегетационного 
сезона. Так, в регионах с более теплым кли-
матом, как правило, происходит несколько 
пиков вылета амфибионтных насекомых за 
вегетационный сезон (Rundio, Lindley, 2012). 
Климат региона, где расположено исследо-
ванное озеро, отличается засушливостью, 
но вместе с тем характеризуется и выражен-
ной континентальностью, что определяет 
Таблица 2. Расчеты потоков биомассы и суммы полиненасыщенных жирных кислот за счет вылета имаго 
хирономид из акватории оз. Шира, 2016-2017 гг.
Table 2. Estimated flows of biomass and sum of the polyunsaturated fatty acids per water area unit attributed to 
chironomid emergence from Lake Shira, 2016-2017
Станция
Годовой вылет,









г сырой массы · 




мг · м−2· год−1
1 – 1 м 0.51
Дерн 889294
3 – 1 м 1.57
2 – 1 м 0.21 Песок 310347
4 – 1м 0.48 Камень 815203
3 – 1 м 1.57
Ил 4904453
1 – 6 м 0.42
3 – 3 м 0.45
3 – 6 м 0.27
Итого 6919298 0.61 1.78
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Таблица 3. Вынос биомассы хирономид (г сухой массы · м−2· год-1) из водных экосистем, расположенных 
в различных климатических ландшафтах. Курсивом выделены данные для соленых экосистем
Table 3. Export of chironomid biomass (g dry weight · m−2· year−1) from aquatic ecosystems located in various 
biomes. Data for saline ecosystems are given in italics
Водоем/Водоток Годовой вынос Литературный источник
Бореальные и таежные леса
болото 1.1 Paasivirta et al., 1988
озеро 1.9 Dreyer et al., 2015
Хвойные леса умеренного климата
озеро 0.2а Sherk, Rau, 1992
озеро 0.1 Borisova et al., 2016
ветланд 0.3б Lundstrom et al., 2010
Широколиственные и смешанные леса умеренного климата
озеро 1.9 Jackson, Fisher, 1986
ветланд 1.1б Leeper, Taylor, 1998
ветланд 1.5 Stagliano et al., 1998
ручей 10.4 Rolauffs et al., 2001
соленый марш 0.2б MacKenzie, 2005
река 1.2в Paetzold et al., 2005
ручей 3.7г Johnson et al., 2013
пойменное озеро 0.2 Демина и др., 2013
Степи и прерии умеренного климата
ветланд 1.2 Whiles, Goldowitz, 2001
соленые реки 2.7д Zinchenko et al., 2014
соленое озеро 0.2 наши данные 
Леса и кустарники Средиземноморья
ручей 6.6 Rundio, Lindley, 2012
Пустыни и ксерофитные кустарники
ручей 23.1 Jackson, Fisher, 1986
а среднее значение рассчитано из табл. 2 источника.
б пересчитано с учетом сухой массы особи 150 мкг (Stagliano et al., 1998).
В среднее значение рассчитано из данных рис. 6 источника.
г рассчитано из данных о вторичной продукции с учетом авторского соотношения вылет/продукция.
д приведены данные за один летний месяц с максимальным вылетом хирономид.
неустойчивость погоды внутри сезонов и от 
года к году, а также относительно небольшую 
продолжительность вегетационного сезона 
(Природный комплекс.., 2011). Несмотря на 
эти климатические особенности, на оз. Шира 
на большинстве типов грунтов отмечено два 
сезонных пика вылета в отличие от единич-
ных пиков вылета, характерных, например, 
для горного озера, также расположенного в 
Сибирском регионе (Borisova et al., 2016).
Годовой вылет имаго хирономид из ис-
следованного степного озера, составивший 
около 0.2 г сухой массы·м−2, был сопоставим 
с величинами, полученными для некоторых 
водных экосистем, расположенных в биомах 
хвойных и смешанных лесов умеренного кли-
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мата (табл. 3), например, ветландов Швеции, 
соленых маршей северо-востока США, пой-
менных озер Поволжья. Однако величины 
годового вылета хирономид, измеренные во 
многих водных системах умеренного и холод-
ного климата, превышали величину вылета, 
полученную в нашей работе, на 1-2 порядка. 
Так, высокие уровни вылета наблюдали на озе-
ре Миватн, расположенном в геотермальном 
районе Исландии (Dreyer et al., 2015), болотах 
Финляндии (Paasivirta et al., 1988), ветландах 
юго-востока США (Leeper, Taylor, 1998), ру-
чьях и прудах Германии (Rolauffs et al., 2001). 
В свою очередь, диапазон значений вылета из 
водных объектов более «теплых» биомов – 
степей и прерий, кустарников Средиземномо-
рья, а также пустынь, был в несколько (5-33) 
раз больше полученного нами среднего значе-
ния для изученного степного озера (табл. 3). 
Таким образом, соленое оз. Шира отличалось 
достаточно низкой величиной годового выле-
та амфибионтных насекомых по сравнению с 
пресными и солеными водоемами и водотока-
ми, расположенными в близких климатиче-
ских зонах.
Согласно некоторым обобщенным дан-
ным считается, что вылет амфибионтных на-
секомых составляет около 24 % от годовой 
вторичной продукции бентосных личинок 
(Huryn, Wallace, 2000). Мы сравнили таксо-
номический состав и количественные харак-
теристики вылета с известными характери-
стиками бентосного сообщества хирономид 
оз. Шира (Толомеев и др., 2018). На литорали 
станций 3 и 4 личинки G. salinus составляли 
85-90 % биомассы бентоса, а на станциях 1 
и 2 доля этого вида была несколько меньше 
(41-45 %) за счет выраженного доминирова-
ния P. bicrenatum (48-58 % биомассы). Полу-
ченные нами данные о вкладе разных родов 
в общий вылет комаров-звонцов с мелководья 
(табл. 1) полностью согласуются с указан-
ным таксономическим составом бентосных 
личинок. Однако отличительной особенно-
стью бентоса озера являлись значительные 
различия в составе и биомассе доминантов 
литорали и профундали. На глубоководной 
части станций водоема доминировали личин-
ки рода Chironomus (70-94 %) и имели весьма 
высокие значения вторичной продукции, око-
ло 1.2 г сырой массы · м−2· сут−1 (Толомеев и 
др., 2018). Очевидно, что применяемые нами 
ловушки плавающей конструкции не улавли-
вали основной массы особей р. Chironomus, 
проходящих метаморфоз на глубинах 3-6 м, 
поскольку их доля от вылета на этих глуби-
нах колебалась лишь в пределах 6-20 %, а 
суммарный измеренный суточный вылет 
был заметно ниже, чем на литорали (табл. 1). 
Известно, что применение плавающих или 
полупогруженных ловушек значительно не-
дооценивает вылет некоторых таксонов ам-
фибионтных насекомых, например, многих 
видов стрекоз (MacKenzie, Kaster, 2004), 
вследствие особенностей прохождения их ме-
таморфоза и развитых летных способностей 
имаго (Bogan, Boersma, 2012). Так, виды рода 
Chironomus оказывались в числе первых так-
сонов амфибионтных насекомых, заселявших 
искусственные пруды, установленные в арид-
ной местности юго-востока Испании (Velasco 
et al., 1993).
В этой связи мы сравнили вылет и вто-
ричную продукцию только литоральной 
части озера. Продукция хирономид, насе-
ляющих литораль, составляла в среднем 0.6 г 
сырой массы · м−2· сут-1 (Толомеев и др., 2018), 
а потенциальный суточный вылет с учетом 
коэффициента 24 % (Huryn, Wallace, 2000) 
может быть оценен в 0.14 г сырой массы · м−2. 
Последняя величина превышала суточные 
значения вылета, измеренного на литорали 
4-х станций с помощью ловушек, практиче-
ски на порядок. Очевидно, что коэффициент, 
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определенный для сообществ ручьев, состоя-
щих в основном из поденок, ручейников и 
веснянок (Huryn, Wallace, 2000), может быть 
неприменим для хирономидного сообщества 
бентоса соленого водоема. С другой сторо-
ны, причиной таких значительных различий 
могло быть применение на литорали в 2016 и 
2017 г. ловушек разных конструкций, вероят-
но, влияющих на сбор проб. Однако сравнение 
продукционных данных (Толомеев и др., 2018; 
С.П. Шулепина, персон. сообщение) и данных 
вылета разных типов ловушек, полученных в 
соответствующие вегетационные сезоны, по-
казало, что уловистость ловушек двух типов 
не отличалась друг от друга и колебалась в 
пределах 1-3 % от среднесуточной вторичной 
продукции, составляя в среднем 1.8 %.
Используя имеющиеся данные о вто-
ричной продукции хирономид профундали 
и полученное соотношение вылета имаго и 
вторичной продукции личинок для данного 
озера, мы оценили потенциальный вылет за 
счет бентосного сообщества профундали, где 
доминировали представители р. Chironomus. 
Такой вылет составил в среднем около 1 г сы-
рой массы в год с квадратного метра для всей 
площади акватории, пригодной к выплоду 
хирономид, а вынос биомассы из озера – до-
полнительно 11 тонн за вегетационный сезон. 
С учетом этой поправки суммарный годовой 
вылет имаго хирономид из соленого оз. Шира 
был около 0.5 г сухой массы · м−2· год−1, что 
также заметно меньше многих литературных 
значений (табл. 3).
Мы сравнили полученный поток 
ЭПК+ДГК с единицы площади акватории 
соленого озера (табл. 2) при вылете домини-
рующей группы насекомых – хирономид, с 
другими измеренными величинами потоков 
ПНЖК за счет вылета некоторых таксонов ам-
фибионтных насекомых в конкретных ланд-
шафтах. Так, значения годового потока ЭПК 
и ДГК (на единицу на площади акватории) из 
постоянных и временных пресных водоемов 
степи и лесостепи оказались значительно 
выше полученных нами данных: за счет вы-
лета кровососущих комаров (сем. Culicidae, 
Diptera) – более чем вдвое (Gladyshev et al., 
2011), а при вылете стрекоз (отр. Odonata) – 
более чем в 7 раз (Popova et al., 2017). Экспорт 
ПНЖК из небольшого озера на юге Герма-
нии, обеспечиваемый вылетом хирономид 
(~ 15 мг · м−2· год−1), был также в несколько 
раз больше соответствующей величины, из-
меренной в нашем исследовании (Martin-
Creuzburg et al., 2017).
Вместе с тем, оценка потока ПНЖК из 
оз. Шира, приведенная в табл. 2, не учиты-
вает вклада видов Chironomus, обитающих 
на профундали. Известно, что виды этого 
рода отличаются весьма низким содержанием 
ПНЖК, 0.3 мг ∙ г-1 (Makhutova et al., 2017). Сле-
довательно, потенциальный экспорт ПНЖК с 
вылетом р. Chironomus, на основе указанных 
выше расчетных значений годового выноса 
биомассы и содержания ПНЖК в имаго этого 
таксона, можно оценить как 0.3 мг · м−2· год−1. 
Эта поправка увеличит суммарный поток 
ПНЖК с квадратного метра акватории озера 
лишь на пятую часть. Таким образом, экспорт 
ПНЖК из оз. Шира является одной из самых 
низких измеренных величин, незначительно 
превышая лишь величину экспорта ПНЖК 
из горного сибирского озера (Borisova et al., 
2016).
Заключение
Поток биомассы за счет вылета имаго 
хирономид с единицы площади степного 
соленого озера был сопоставим с рядом не-
которых измерений для водных систем уме-
ренного климата, но оказался одним из самых 
низких среди оценок для соответствующего 
ландшафта – степей и прерий. Вместе с тем, 
– 211 –
Elena V. Borisova, Alexander P. Tolomeev… Emergence of Midges (Chironomidae, Diptera) from a Saline Lake…
выполненные измерения существенно недоо-
ценили вылет видов хирономид, обитающих в 
глубоководной части озера. С использованием 
соотношения «продукция – потенциальный 
вылет имаго» и данных о вторичной продук-
ции бентоса, расчетная величина суммарного 
потока биомассы может быть увеличена более 
чем вдвое. Таким образом, суммарный вынос 
биомассы хирономид с акватории озера, при-
годной к выплоду, ~ 11 км2, составил около 
18 тонн за год. Однако несмотря на эту до-
полнительную оценку и высокое содержание 
ЭПК в вылетающих имаго р. Glyptotendipes, 
поток ПНЖК с единицы площади акватории 
был в несколько раз меньше величин экспорта 
при вылете хирономид, стрекоз и кровососу-
щих комаров в подобных и иных ландшафтах. 
Наиболее вероятно, что очень малая величи-
на экспорта ЭПК и ДГК обусловлена низкой 
продуктивностью изученного степного озера, 
а также относительно коротким сибирским 
вегетационным сезоном.
Работа была поддержана совместным грантом РФФИ – ККФПНиНТД 16-44-
240421р_а, грантом НШ-9249.2016.5 Совета по грантам Президента Российской федера-
ции по государственной поддержке ведущих научных школ, проектом Сибирского отде-
ления Российской академии наук № II.2П/VI.51-1, а также Государственным заданием в 
рамках программы фундаментальных исследований РФ, тема № 51.1.1.
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